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Resume : La premiere parlie de ce travail (EtuJe du polymorphisme de I'entite P. urinaria

et premier essai de classification) a etc publiee dans le Bulletin du Museum, section R,

Adansonia 6 (1) : 63-74 (1984). Dans cette 2^ partie, I'auteur envisage la variation genetique

et sa traduction phenotypique. Le resume dctaille de I'ensemble de cette etude figure

au debut de la premiere partie.

Summary : The first instalment of these contributions (an account of the polymorphism

of P. urinaria in its broad sense and a first attempt of an infraspecific classification)

has been published in this periodical (Bulletin du Museum, section B, Adansonia 6 (1) :

63-74, 1984). In this second instaliueiit, the author considers the genetic variation and

its bearings on the phenotype. A more extensive summary on the wliole complex of

the problems involved has been published as an introduction of the first instalment of

these contributions.

Robert Haicour, Unifersite Paris-Sud, Laboratoire de Bolunique II, Bat. 360, 91406 Orsarj

Cedex, France.

La morphologic traduit, en general, exterieureinent la constitution inlime de I'otre,

mais quelle que soit son Importance, I'analyse phenotypique est insuirisante. On ne pent

pas comprendrc, au vu des caracteristiqucs morphoh)gIques des divers organcs des portions

%etatlves on reprodiictrices, les rapports gencLiques existant entre les differentes popu-ve

lat

en s

ions que nous avons pu decrire.
. ^ ,

Aussi, .-ette premiere etape cytoiuorphologique sur laquelle est oblige de s appuyer

le systematicien etant frnnehie, elle en appclle une seconde, consacree aux aspects d'ordre

genetique touchant les eventuelles relations enlre les unites identifiees.

Pour realiser cette etude genetique, un vaste programme d'hybridation a et6 effectue

'appuyant sur notre premier essai de classification (IlAicoun, 1984). Celui-ci, en ellet,

^o^^s a amene k dIsLinguer dans I'ensemble des taxons ^ constituant I'enlite P. urinaria

^eux sous-ensembles (ou lignees) les Radiaires (R) et les Spiralcs (S), caractenses par 1 orne-

"'entation de la graine (forme du bile et disposition des cMes sur les faces laterales). Dans

^ 1- Le ternic de taxnn est applique a tuutc population dont les individus prisentent des caracteres

moi-phologiques ou caryologiques, permettant de la distJnguer d'une autre.
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chacun d'entre eux, I'existence de taxons a 50 et 100 chromosomes nous a conduit en defi-

nitive a la reconnaissance de 4 unites systeniatiques distinctes (50 S, 50 R, 100 S et 100 R).

Ceci nous permettra en outre de voir si la classification a laquelle nous etions parvenu dans

un premier temps correspond a une realite genetique.

I ETUDEGfiN^TIQUE : RESULTATSDES CROISEMEN
DE REPRODUCTION

A. AFFINITfiS DES INDIVIDUS APPARTENANTA UNE MfiME POPULATION

Nous avons enonce que Fhomogeneite intra-population derivait du mode de constitu-

tion dcs populations a partir d'un stock genetique en fait assez restreint (Bancilhon-

RossiGNOLj RossiGNOL, Haicour & MoN.MAux, 1978). Afiu de mieux connaitre le deter-

minisme de cette homogencite, nous avons realise a Orsay des autofecondations et des

croisements entre individus d'une meme population.

Nous avons procede de la maniere suivante : on multiplie vegetativement 2 plantes A

et B prises au hasard dans une population. Lorsque les boutures de A et de B sont suffisam-

ment developpees, on porte le pollen d'une plante A sur ses proprcs flours $ ;
ce qui conauit

k la descendance A'. On opere de la mememaniere sur une bouture B ; ce qui conduit a Ja

descendance B\ D'autre part on realise les croisements reciproques A X B ct B X A, qui

fournissent respectivement la descendance A' B' et B' A', Les resultats de ces experimen-

tations montrent, tout au moins au niveau de precision auquel nous avons travaille, qu on

ne peut pas differencier les 4 descendances A', B', A'B' et B'A'.

Toutes les plantes ainsi obtenues sont fertiles. Elles reproduisent dans tons les cas la

structure morphologique des individus de depart.

Nos essais ayant ete realises dans des conditions ecologiques controlees la granae

ressemblance des individus constituant une population ne peut decouler d'une simple con-

vergence de forme, ou d'une econiorpbose de tous les individus d'une population, tet e

homogeneite est done effectivement ]iee au mode de reproduction de ces plantes. i^i*^

resulte, comme nous I'avons deja signale a Foccasion du mode de constitution dcs popnU^

tions, d'autofccondations et (ou) de croisements consanguins repctes.

Quoi qu'il en soit, les individus d'une memepopulation ont des liens de parente tre

importants et done une distance genetique trcs faible.
,

Neanmoins nous avons toujours observe dans les descendances A\ B', A B
,

^ ^

ci-dessus decrites, une certaine proportion de graines non viables. La frequence de c

« rates » issus d'autofecondations varie, selon les populations considerees, de 5 a w /o^

Tamplitude de cette variation est beaucoup plus faible lorsqu'il s'agit de croisements o

d'autofecondations au sein d'une meme population.

B. ANALYSEDESAFFINITfiS ENTRETAXONSD'UNE MEMEUNITfi 50 S, 50 R, 100 S OU 100 ^
j

Commedans cbacune de ces unites precedenmient defmies, les diverses popiu^^^

sont plus resscmblantes entre elles qu'clles ne ressemblcnt h d'autres, nous avons vo
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I

detecter, I'intenslte de leur eventuel lien de parente en realisant une serie de croisements

(annexes 1 et 1', 3 et 3', 5 et 5', 7 et 7').

On peut observer deux types de comportements selon les unites auxquelles on

s'adresse.

1. Cas des 50 S, 100 S, 100 R.

Bien que la morphologie des divers elements dans chacune de ces unites soit assez

voisine, il existe neannioins des differences permettant de les identifier : taille des feuilles,

longueur des axes, couleur du feuillage, floraison plus ou moins exuberante, intensite de la

ramification etc...

Les plantes sont interfecondes et leur descendance est fertile. II y a done a I'interieur

de ces unites des echanges genetiques possibles ; ceux-ci doivent I'etre d'autant plus que les

populations sont sympatriques. Cette reflexion doit etre soumise a la critique. Elle necessile

d'une part d'etre vcrifice par une mcilleure etude des populations naturelles, avec un impor-

tant echantillouuage dans une zone de contact de 2 populations appartenant a une meme

unite. D'autre part, on observe des incompatibilites entre taxons allant du simple refus

de nouaison, jusqu'a la formation de graines non viablcs, dont le taux peut depasser 90 %
et peut varier selon le sens des croisements (annexe 5). Neannioins, dans ces cas, on peut

experimentalement obtenir des bybrides. Ceux-ci resscmblent a leurs parents qui sont eux-

mcmes, nous I'avons dit, le plus souvcnt morpbologiquement peu differents. 11 n'cn reste

pas moins vrai, quelle que soit I'homogeneite observee, qu'il existe une certaine hetero-

geneite genetique. L'hybridation conduit a de nouvelles combinaisons qui, jointes aux

mutations, peuvent aboutir, dans un certain nombre de cas, a I'etablissement d'uu medleur

rapport de la plaiite avec son milieu. Tout en conservant les caracteristiques morpbologiques

globales, ces modifications genetiques assurent une micro-evolution qui permet a 1 espece

de se diversifier peu a peu, ou dc se maintenir dans un biotope lors des petites variations

ecologiques, et probablement de conquerir de nouvelles stations dans la bmite des possi-

bilites d'expression du nouveau genotype.

2. Cas des 50 R.
I

L'analyse de I'unite 50 R dont le comportement est different par certains traits, de

<^elles etudiees precedeminent apporte dc nombreux enseignements.

Nous avous deja signale, dans un article antcriVnr (Nozeran, BANCiLnor 'f^--'^^-^^'

& Haicour, 1978), son heterogeneite phenotypl(iue. Elle est en realito constitue*

n-RossigNol,

tituee de 2 groupes

^e taxons. Le premier, que nous appelons 50 R^, rogroupe des populations asiat.ques e

«introduites » dans d'autres regions intertropicalcs du monde. Ces plantes ont un port

dresse, des fruits mamelonnes et des graines h 2-4 foveoles. Le second, 50 l\, rassemMe

les populations asiatiques Pg, 153 A et B, dont les individus ont un port sub-horizontal

«aracteristique ainsi que des fruits et graines depourvus d'ornementation k relief marque.

Afp

Les populations asiatiques de ce groupe (P„ Pn, ^u) prescntent entre elles des diffe-

'•ences assez importantes. P, se distingue partlculierement par la grande todle de son axe
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ortliotrope principal, et celle de ses feuilles, par la longueur de ses entre-noeuds, et par une

ramification peu importante.

Les populations « introduites » se distinguent entre elles essentiellement par la taille

lie

et le nombre des feuilles sur les rameaux plagiotropes, par la longueur de I'entre-na-ud

des RP ainsl que par la presence ou I'absence d'anthocyanes.

Toutes les populations « introduites » et asiatiques de ce groiipe sont interfertiles

et nienent a des hybrides eux-memes fertiles. Lors des croisements, il apparait cependant

des barrieres reproductives que nous avons particulierement etudiees, h I'interieur de cette

unite (IlAicouR, Rossignol, L. & Rossignol, M., 1984). Leur intensite varie suivanl les

genotypes mis en presence, mais egalement, suivant le sens du croisement.

Ces barrieres se manifestent dans le sens femelle-male, par des blocages de rembryou

(annexes 1 et 1'). Get effet d'origine maternelle traduit I'incompatibilite plus ou moms

importante des genomes ^ et ?, et semble d'autant plus accentue que les distances genetiques

separant les populations mises en jeu sont importantes.

b) Affinites entre les diverses populations 50 R^.

Les populations Pg, 153 A et B sont tres ressemblantes ; Pg est un peu plus rami

que les autres, ses entre-nreuds sont un peu plus courts que chez 153 A et B. Ces diiierentes

populations sont parfaitement interfecondes, leur descendance hybride est fertile et morpno-

logiquenient identique aux parents. Les barrieres de fecondite sont pratiquement uiexis-

tantes, ce qui implique une tres grande parentc entre ces populations,

c) Affinites entre taxons 50 R^ et 50 B^' *

Les croisements realises entre plantes appartenant aux groupes 50 R^ et 50 R2 nienen

le plus souvent a une descendance hybride. Dans la majorite des cas, ces hybrides sont p
u

vigoureux que les parents et fertiles. Les croisements reciproques (50 Rj X 50 R2) ^^ donne
|

alors pas de reponses equivalentes (Tableau 1).

Croisements $ 50 R^ X c? 50 R2.

Lorsque c'est un individu 50 R^ (a Texception de Pg) qui est utilise conime femelle,

les hybrides obtenus sont fertiles. lis ont un port sub-horizontal assez net et sont vigoure - \

Les fruits et les graines sont de type maternel. 11 y a done dans Tunite 50 R des echange

possibles entre individus morphologiquement diflerents. Cependant si on utilise Pg comnie ^t

les hybrides n'evolucnt pas au-dela du stade rosette. On observe au niveau de leur nienste

radical un tres faible taux de divisions cellulaires qui conduit a un arret de la croissan •

Ce taxon Pg, remarquable parmi les 50 R asiatiques par la grande taille de ses leui r

presente done une distance genetique vis a vis des 50 Rg plus grande que les autres pop

lations du groupe des 50 R^, puisqu'il ne mene pas a des hybrides fertiles.

? 50 Ro X (?

d

chez
Lorsque la plante utiHsee comme femelle provient du groupe 50 Rg, les hybrides qi*

ils peuvent se developper, presentent un caractere morphologlque qui n'existe pas c

les parents. La 1^^ feuille de chaque RP est dejetee vers Taxe orthotrope. Ces hyDri

sont fertiles et portent des fruits de type rugueux et des graines pourvues de foveoles.

c?
c de 50 Rj



Tajji.kau 1 : R^suFfats des confrontations a Viutoricur d'un groupe ou entre diflerents groupes de taxons composauL Tespece

Phyllanlhus urinaria.
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En outre, I'effeL d'h6terosIs observe chez ces hybrides est plus visible que chez ceux resultant

du croisement inverse. 11 se manifeste en particulier par une surface assimilatrice plus

importante que chez les parents (Haicour & Montfort, 1983) et varie en fonction de

I'origine geographique de la population 50 R^ utilisee. 11 est plus marque lorsque le pollen

provient d'une population americaine ou africaine, que lorsqu'il provient d'une population

asiatiquc. A I'eloignement geographique correspond done un eloignement genetique qui se

ninnifeste dans le cas present par des phenomenes d'heterosis importants.

Les resultats des back cross (Haicour & Montfort, 1983) effectues cntre hybrides

(50 Rg ? —50 Rj ^) et parent 50 Rj ^ qui amenent dans la plupart des cas des formes

teratologiques, confirment I'eloignement genetique relatif des groupes 50 Rj et 50 Rj.

?

S) ou (?. ? X Pn, c?)

hloques h dilferents stades de leur morphogenese (2 cotyledons etales ou stade rosette]

(annexes 1 et 1').

De plus les croisements (P^ ? X Pn, c?) qui donnent des hybrides generalement bloques

? X Pn, (?)
J

niontrent Men que, malgre leur forte ressemblance morphologique, les 2 populations ?^

et 153 B sont genetiquemcnt diflerentes.

En outre, certains croisements entre les 2 groupes de 50 R permettcnt de preciser qu il

n*y a pas, tout au moins dans ces cas precis, de phenomene d'apomixie (Haicour, Woo].

En effet, lors des croisements P g$ X 55 A (^ (annexes 1 et 1') on ne trouve, dans la Fi, que

des formes hybrides dont la morphologie est tres distincte de celle des parents.

3. Enseignements apportes par Tanalyse de chaque unite systeznatique.

A I'interieur des 50 S, 50 R, 100 S et 100 R les populations sont en general infertiles

et sont done genetiquemcnt proches.

Dans le cas des 50 R, cependant, les resultats des croisements refletent rheterogeneite

de cette vinite qui apparait des lors efFectivement constituee de 2 groupes 50 Ri et ov ttg

comme nous Tavions deja note lors de I'etude morphologique. Generalement, la proxiniite

genetique des taxons d'une meine unite est telle que les hybrides ne presentent pas d ent3

d'heterosis.

Cependant, au fur et h mesure que la distance genetique entre taxons s'accroit, on

peut passer par une etape ou les difTerents genotypes sont encore genetiquemcnt asse

voisins pour que des echanges existent a Foccasion de croisements, et conduisent a ue

hybrides ferliles, mais deja sulTisamment eloignes pour que ce8 hybrides soient tres vigou

reux. C'est ce que Ton observe lors des croisements mettant en jeu un 50 R^ et certains

50 RjL- Ce fait revele que la diversification dans I'unite 50 R est deja en cours de realisa-

tion.

On peut remarquer aussi, a ce niveau^ que les diflerentes populations africaines e

americaines sont interfertiles de meme que leur descendance, done encore genetiquem^

peu eloignees, ce qui suppose que la derive de ces taxons s'est effectuee de maniere paralie

sur chacun de ces continents, ou que leur introduction est relativement reccnte.

Dans chaque unite, il existe des barrieres reproductives d'intensite variable qui J0«^

un role mnjeur dans la diversification de Tespece P. urinaria, puisquVdlcs tendent a iso
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des genotypes qui vont ensuite evoluer de maniere independante (Guinochet, 1973
;

Ayala, 1982).

Ces incompatibilites sont traduites par des mecanismes d'isolement reproductif posl-

zygotiques qui sont de deux types :

^X ?

tance de I'incompatibilite presente un gradient : ou bien les plantes hybridcs ont un deve-

loppement complet mais presentent une fertilite reduite (depression hybride : faible taux

de nouaison), ou bien ]es plantes hybrides n'atteignent pas la maturite sexuolle parce que

leur developpement est arrete a differents stades : deux cotyledons etales, rosette de feuilles,

ler ou 2^ rameau plagiotrope etale.

Dans le second type les incompatibilites sont observees uniquement dans lo sens

femelle-male {^~V^). EUe se traduisent par un arret de I'embryogenese a un stade i)lus

ou molns avance, avec parfois lyse des tissus h I'interieur de la graine. Ces effets d'ongine

maternelle, en eliminant I'intervention de certains genotypes males, agissent done comme

vui crible naturel jouant un role coup de frcin, dans Taction « pulverisante » des processus

de la microevolution. Par le controle qu'ils instaurent, ils limitent a la fois 1 etendue el la

rapidite des changements au niveau de information genetique du groupe, ce qui entraine

une evolution lente et progressive.

C. AFFINITfiS ENTRE TAXONS APPARTENANTA DES UNITES DIFFfiRENTES

Connaissant la structure de chacune des quatre unites (50 S, 50 R, 100 S, 100 R), nous

avons cberche a determiner quels etaient les mecanismes qui permettaicnt le maintien d u

n

tel polymorphisme, en realisant des croisements entre individus appartenant k des unites

dilTerentes.

Confrontations

a) Croisements entre diploides R et S (annexes 2, 2' et 4, 4').

A la suite des croisements 50 R X 50 S, on pent observer de nombreux hybrides dont

-. croissance est le plus souvent stoppce au stade 2 cotyledons etales quand lo parent 50 R

appartient au groupe 50 R,. Lorsqu'il est du groupe 50 R„ les croisen^ents ne don^en pa

, . - ^ *: _ J . ^ r. __. .,*:i;oX „r.,«.YiP rf"; hvl)rides ne portent

la

ae descendants, saui dans de tres rares cas ou rz'^^^ ^^v....^ .......
.

-^ -
-.,

jamais dc fruits, leur pollen est tres deforme et sont done vraisemblablement stenles.

On pent tirer de ces resultats 2 enseignements :

c • i- A.. ..n^^\hihf^^
Tout d'abord, il n'existe entre diploides Radiaires et Spirales que des P^-b.l t s

d'eehanges extremement reduits. Ces deux sous-enseml>les sont done separes par une

tarriere reproductive importante.
nn R Pt ^0 S n'est pas uniforme pour tous

Ensuite, la distance genetique existant entre 50 R et 50 b n est pas uni
i

les taxons, ce qui implique que chacun d'entre eux a subi une
^f^^y^^'^';^^^^^^^

qui pent I'amener a se dilTerlncier sensiblement au sem d'une "^^^ ^ Pf ;;
^ "^^^^^^^

Enfin, les resultats de ces croisements confu-ment 1 hetorogeneile d" g-upe 50
Enfin, les resultats de ces croisements con.uuic... ...^^. „

„„t« r,. «nnt na^
, . 1 r;n n nt fiA T? lors des croisements ne sont pas

puisque les reponscs fournics par los taxons 50 Ri et 5U Kg lors ats t

_ 1 •

idcntiques.
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b) Croisernents entre tetraploides R et S (annexes 6, 8 et 8').

Lorsqu'on croise des 100 R avec des 100 S, on peut oLtenir des fruits et des graines

mais ces dernieres sont vides. Ceci marque Texistence d'une barriere reproductive tres

importaute qui disjoint ces deux unites. Cette constatation implique que la distance gene-

Lique entre les taxons R et S varie en fonction du degre de ploidie des taxons consideres.

Dans le cas present, cette distance est plus importante entre tetraploides R et S qu entre

diploides R et S.

chromosomes

A Tissue des croisernents reciproques 50 S X 100 R (annexes 4 et 4', 8 et 8') on trouve

cnrieusenient des hybrides. Ces plantes sont relativement plus vigoureuses que leurs parents.

Elles sont tres ramifiees et morphologiquement tres sembla])Ies entre elles. La barnere

reproductive apparait lors de la floraison. En effet, ces plantes qui possedent 75 chromo-

somes portent des fleurs stcriles. Leur pollen est toujours tres mal forme. T.es unites 50 S

et 100 R sont done incapables de donner une descendance hybride fertile. De tels phenomenes

ne sont pas rares dans le monde vegetal, la meiose des individus triploides etant forcement

tres perturl)ee.

Les croisernents reciproques 50 R X 100 S (annexes 2 et 2', 6) ne conduisent jamais

k des hybrides. Dans le cas ou c'est un individu 100 S qui est utilise comme femelle, I'incom-

patibilite vis-a-vis des 50 R se manifeste tres tot par un faible taiix de nouaison, et par la

chute precoce des fruits eventuellement formes.

Ces resultats confirment done que les sous-ensembles (ou lignees) R et S sont separes

par des barrieres reproductives qui apparaissent plus ou moins tardivement selon les ele-

ments mis en jeu, interdisant actuellement la realisation d'un hybride RS fertile.

3. Confrontations entre diploides et tetraploides d'un memesous-ensemble R ou S (annexes I

et 2\ 4 et 4', 6, 8 ct 8'),

Les crolsements reciproques 50 S X 100 S et 50 R X 100 R ne donnent jamais d'hybrides

viables.

Si on considere ({ue dans chaque lignee R ou S les taxons a 100 chromosomes deriveni

de taxons k 50 chromosomes (De Wsr, 1971), on constate que cette evolution s'accompagne

de la mise en place de barrieres de reproduction tres strictes qui interdisent tout echange

genetique entre diploides et tetraploides d'un meme sous-ensemble.

D. CONCLUSIONSRESULTANT DE L'ETUDE GfiNfiTIQUE

Les differents elements composant Fespece P, urinaria ne sont pas tons interferlil^s.

Nous avons detecte de nombreuses barrieres reproductiveSj d'importance variable, que nous

avons considerees comme des marques d'eloignement genetique entre taxons. Les plus

importantes ont ete trouvees entre les unites 50 S, 50 R, 100 S, 100 R. En effet, le hiatus

sexuel existant entre deux quelconqucs de ces unites, qui se manifeste plus ou moins tardi-

vement selon les genotypes mis en presence lors des confrontations, ne permet jamais la

realisation d'un hybride fertile (Tableau 1),
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Dans ces conditions, chaque unite peut etre assimilee k une espece telle que la definit

Simpson (1961) c'est-a-dire, a un ensemble de populations naturelles, effectivement on

potentiellement interfecondes, ensemble sexuellement isole des autres groupes similaires.

Dans les unites 50 S, 100 S, 100 R, les divers taxons sent interfeconds ce qui est en

accord parfait avec la definition classique de I'espece. Dans les 50 R, on distingue 2 groupes

50 R^ et 50 Rg, morphologiquement distincts, entre lesquels il existe deja un certain eloi-

gnement genetique. II est probable que la distance genetique qui les separe ira en s'accrois-

sant, et on aboutira a I'isolement sexuel total de ces deux groupes. Cette evolution est deja

tres engagee puisque certains taxons presentent entre eux de fortes barrieres d'lnconipa-

tiLilile.

On constate, d'autre part, que revolution qui conduit aux phenotypes R ou S, 50

ou 100 s'accompagne toujours de la mise en place d'une barriere reproductive impnrtante

permettant aux entites ainsi definics d'evoluer independamment les unes des autres (Gui-

NocHET, 1973 ; Ayala, 1982).

11 n'en est pas de meme a Tinterieur de chaque unite. Les modifications geneliqucs

qui conduisent a la creation de morphotypes, en general assez rcsscmblants, ne sont pas

correlees a la mise en place d'obstacles scxuels insurmontables. La confrontation de ces

taxons mene en general a un hybride fertile. Ceci pernict la realisation de nouvelles combi-

naisons genctiques menageant ainsi d'importantes possibilites d'evolulion pour ces plantes.

Enfin, a I'interieur de chaque population, il n'y a pas de hiatus morphologique impor-

tant. Ceci n'exclut pas I'existence d'eventuelles coupures sexuelles, pouvant etre d'adleurs

plus ou moins efficaces, montrant que malgre la forte participation de croisements consan-

guins et d'autogamie, il peut exister malgre tout, une certaine variabilite genetique entre

individus d'une meme population (Petit, 1951 ;
Lewontin & Hunnv, 1966

;

Lev^ins

& Mac Arthur, 1966 ; Selander, 1966 ;
Dobzhanskv, 1970). Cette variabilite ne conduit

pas a une dilTerenciation morphologique decelable avec les caracteres que nousavons utihses.

RESULTANT
CYTOMORPHOLOGIQUEET GENfiTIQUE

A. REVISION SYST£MATIQUE DE LA SECTION URINARIA WEBSTER

Les diverses observations morphologiques, ainsi que les resultats des confrontations

<le taxons que nous avons realisees, permettent de conclure que rensmible des plantes

darites par les auteurs sous le nom de P. urinaria constitue en fait un complexe dej^ tres

diversifie, actuellement en cours d'evolution. Le centre d'origine de ces P;^ "^^^ ^^^''^P^^i^

au centre de diversification. II est clair que les 4 unites systematiques (50 b, 5U U, IW S,

100 R) precedemment definies a la suite de notre analyse cytomorphologique sont separees

les unes des autres par d'incontestables solutions de contlnuite (GrmocuET, 19/c5
.

Lhaque

unite correspond alors a la definition 'classique et biologique de I'espece telle que a congo.t

Bhi<,uet (1899-1910), puisqu'elles presentent entre elles une diseontinuile morphologique

^t une discontinuite sexuelle.

»

----^ v*iov.uiitiiiuitt; sf A II true. 11 • rr '

Nous avons done dans cette optique revise la systematique de la section Lrmana

^Vebster (Rossignol, L., Rossignol, M., Haicour & Piquepaille, 1J8i).
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Pour cet auteur, P, urinaria etait le type de la section qui comprenait quatre autres

especes ; P. hookeri MuelL Arg., P. arenarius Beille, P. henguetensis C. Robinson et P. socie-

to(i6'Muell. Arg. Grace a notre elude nous pouvons preciser cette classification en elevantau

rang de sous-sections actuellemont monospecifiques P. arenarius Beille et P. henguetensis

c Web
Nous distinguerons dans cette derniere deuxlignees : celle des Radiaires et celle des Spirales.

sectio: urinaria Webster

:3

05

lOoS
Pembergeri nov. sp.

(2n =^100)

I

50R

IGOR
Rhookeri Muell

Arg. {2n:r.100

p. henguetensis
C B Rob.

503
P nozerani nov sp.

50Ri
Purinaria urinaria

(2n 50)

50R2
Purinaria nudicarpus

(2n ^_50l

P arenarius

Beille
y

P. urinaria L
V \. V

SPIRALES RADIAIRES

Fig. 1. Premier schema de filiatioii des divers taxons de Phyllanthus urinaria etudies.

Dans la lignee des Radiaires nous avons assiniile runke 50 R a unu espece diploide

P. urinaria L. comprenant deux sous-especes, encore genetiquement rcliees, P. urlnana,

subsp. urinaria (50 Rj) et P. urinaria subsp. nudicarpus (50 Rg).
L'uiiite 100 R correspond a I'espece P. hookeri (Mueller, 1863). Quant a I'espece

P. societatis, on pent la classer indubitablcraent dans les Radiaires.
Dans la lignee des Spirales, I'unite 50 S est appcle P. nozeranii et I'unite 100 S, P. ember

geri.

B. A\\T.YSE DE LA FIXATION DES UNITES PRECfiDEMMENT D^FINIES

On peut raisonnablenient ponser que les 50 S rcpresentent le type primitif d'ou sont

Jssus ].ar polyploidisation des 100 S. Los 50 R sont alors consideres comme des mutants

1.

t
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par rapport aux 50 S, ayant acquis des caracteres nouveaux. Ces taxons 50 R consliluent
une branche en pleine Evolution qui permet en particulier I'extension de I'espece hors de
son centre d'urigine, grace a une souche faisant partie des 50 Rj et qui presente un fort
pouvoir colonisateur.

Lcs 100 R sont assimiles a des autopolyploides issus de Funite 50 R (50 l\ plus preci-
sement). On peut cependant envisager pour la population Pj (100 R), une origine dlfTcronte,
qui expliquerait la presence simultanee chez elle de caracteres R et S (graines de type
radiaire, fruit resscmblant a celui des Spirales (Manton, 1937). Cette population pour-
rait deriver d'une hypothetique entite 50 RS dont il est possible d'imagincr rexistcnce
ephemere, puisque nous avons reussi dans de tres rares cas a oblenir des plantes hyl)ri-

des mais steriles entre 50 R^ (population Pg) et 50 S. Le rctablissement de la forlilile

(Grant, 1971) pourrait etre apparu lors du doublemenL du stock clironiosomique 50 RS ->
100 RS (allopolyploidie) (Favaugfu, 1967).

En considerant que 50 S represente le type primitif, revolution qui mene au 50 R se

nianiieste en particulier au niveau du fruit par la presence soit d'un caractere dominant
(pericarpe de type rugueux niamclonne), soit d'un caractere recessif (pericarpe lisse). Chez
les 50 n^ le caractere pericarpe lisse n'apparait que sporadiquement, alors qu'il s'exprime
toujours chez les 50 Rg. A I'interieur d'une meme Hgnee, lorsqu'on passe d\in diploide a
un tetraploide, outre la misc en place de barrieres de reproduction infranchissables, on
observe une attenuation des caracteres du fruit et de la graine. On remarque, de plus, <pril

existe chez certains tetraploi'des radiaires une levee partielle de la barrierc de reproduction
vis-a-vis de certains 50 S. Bien qu'ayant des caracteres phenotypiques diflerenis certains

100 R se comportent done comme des « revertants » vis-a-vis de certains 50 S (Haicour,
ROSSIGNOL, L. & ROSSIGNOL, M., 1984).

lOOS (autotetraploicie) -^
graine avec 1 petite foveote
ronde.fruitecailleijxapeu
ecailleux.

P3.P4'.Pl2.Pl3.P7.P9Pl0P8'

r~
BOS (cliploide)

graine avec 1 giandefoveole en

croissant. fruit tres ecailleux

P4.P8,P5,Pn Pl6

-1

50R_j(dipioide)

graine avec 2a4foveoles. fruit

rugueux. mamelonne {parfois

qq ecaillesou lisse)

P2 Pn;Pi4,Pi5.55A.53B.I

®
100RS (allotetraploide) ou lOOR(autotetraplo.de) lOORi(aurotetraploide)

graine sans foveole. fruit

peu ecailleux ou mamelon-

ne a ecailles charrHies (PiJ

4

graine sans foveole, fruit a

tres nomhreux mamelons
saiflantsou lisse (Pie)

Fig. 2. Deu

50R2{dihaploide)

graine sans foveole. fruit

lisse.non mameloruie

(P6.153AouB)

xieme hema de filiation des divers laxons de Phyllanthus urinaria etudics.
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Enfin rheterogcneite relevee a Finterieur de I'unite 50 R qui se manifeste h tous les

niveaux de notre etude pouriait s'expliquer si on considere que les populations du groupe

50 Rg sont des dihaploi'des issus de certains 100 R (population P^g, en particulier).

lis presentent en effet des caracteres recessifs : fruits lisses, graines sans foveole (qui

auraient pu apparaitre bien entendu par mutation a Finterieur du groupe 50 R^), mais,

a cela, s'ajoute la levee partielle de la barriere de reproduction vis-a-vis des diploides spi-

rales ct la communication a certains de leurs descendants hybrides d'une vigueur plus ou

moins importante, caracteres que Fon retrouve chez les tetraploTdes d'ou ils seraient

issus.

Ces nombreuses hypotheses qui necessitent d'etre experimentalement eprouvees nous

ont permis d'etablir un schema de filiation possible et coherent des differents taxons (h

P, urinaria que nous avons etudies (Fig. 2).

III. ANALYSEDU PH^NOTYPEMOYENDES UNITJfeS SYSTfiMATIQUES

Le but de cette analyse est double. 11 s'agit, en premier lieu, de confirmcr, par une etude

bioinetrlque, la realite des unites systematlques etablies sur la base des resultats precedents.

II est ensLiite de comprendre les mecanismes de speciation, k Faide d'une etude de Fevolu-

tion des formes en fonction du cliinat.

Dans la premiere partie de cet article de synthese, pour distinguer de maniere quali-

tative les divers taxons, nous avons jusqu'a present utilise les caracteres suivants :
port

general des plantes, aspect des feuilles, des fleurs, des fruits et des graines^ ainsi que certains

caracteres palynologiques en liaison avec la caryologie (HaKcour, 1984).

L'etude quantitative comporte plusieurs etapes. Tout d'abord, et ce afin de faire inieux

ressortir les multiples facettes du polymorphisme, un grand nombre de caracteres ont ete

utihses dont les plus discriminants, pour separer les unites ou sous-unites systematiques

reconnues, sont, en particulier en ce qui concerne Fappareil vegetatif, le nombre et les

dimensions des feuilles sur les rameaux plagiotropes, la longueur de ces dernieres el de leurs

entre-na?uds, ninsi que les dimensions des grains de pollen dans Fappareil reproducteur.

Ensuite, pour la confrontation plus precise genotype-phenotype et pour Fevolution des

formes, seuls ces caracteres ont ete rctenus. lis ont alors ete etudies soit Isolement, soil en

association.

A. fiTUDE DU POLYMORPHISME

Ell

calls ee.

L
franga

e a ete realisee a partir de plantes cultivees en essai bloc, a Orsay, en serre tropi

PS sujets examines proviennent soit de semences recoltees pied par pied (en Guyane

ise et en Cote-d'Ivoire on particulier), soit d'autofecondations realisees sur des plantes

issues de graines, ces dernieres ayant ete prelevees en melange sur differents pieds dans

d'autres territoires explores (Yict-Nam). Les individus freres provenant d'un meme piea

conslitucnl une famille. Les donnees de I'analyse biometrique sont traitccs soit par ranaly**^

de variance et la comparaison de moyennes, soit par I'analyse multivariable.

n
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1. Variabilite intra-population.

Malgre la forte homogeneite morphologique regulierement constatee dans chaque
population, quelle que soit sa provenance geographique, I'analyse statistique permet de
detecter une certaine variabilite entre individus d'une menie population. Celle-ei se mani-
feste par exemple lors de I'etude de Phyllanthus nord-vietnamiens, par un cfTcL famille

(Tableau 2). Cette variation qui est du memeordre de grandeur que celle qui existe entre los

individus d'une meme famille n'apparait, le plus souvent, que lorsqu'on opere des regrou-

pements de donnees, c'est-a-dire lorsqu'on augmente considerable ment la puissance de

I'outil statistique, De toute evidence, ccs variations intra-population sont tres nettemcnt
mferieures, comme nous allons le voir, a celles relevees entre les populations.

Ces observations montrcnt done qu'il doit exister un fort degre d'homozygolie pour les

caracteres etudies a I'interieur de chaque population.

2. Variabilite inter-population.

Selon la provenance geographique des dilTerents prelevementSj les populations peuvent
etre morpbologiquement tres dilTerrntes entre elles (Nozeran, Bancilhon-Rossignol &
Haicour, 1978), done statisliquement distinctes (Tableaux 2 et 3), ou au contraire, tres

lessemblantes et indiscernables a Foeil nu (Bancilhon-Rossignol, Rossignol, Haicour
& MoNMAux, 1978 ; Haicour, Rossignol, L. & Rossig>ol, M., 1982).

Cependant, memedans ce dernier cas, la biometrie permet de detecter des dilTerences

qiiantitatives, et de caracteriser de maniere statistiquement significative les diverses popu-

lations. Dans tons les cas, ce sont des caracteres foliaires (nombre et taille des feuilles assi-

milatrices sur un rameau plagiotrope de rang donne) qui permettent la meilleure distinction

entre les populations et les variations de ces caracteres sont, comme nous le verrons plus

lorn, correlees avec certains facteurs du climat.

En premiere conclusion, il rcssort que, pour la plupart des caracteres, sur Tensemble

des populations on rencontre une variation a pen pres continue. C'est le cas, en particulier,

de la hauteur des plantes, du diametre dc I'axc orthotrope principal, de la taille des rameaux

plagiotropes, du nombre et des dimensions des feuilles, de la longueur des entre-nanids,

de la taille du pollen... Neanmoins, suite aux diverses combinaisons de ces caracteres d'ln-

tensite variable, les populations peuvent apparaitre morpbologiquement tres dilTerentes.

Par ailleurs, deux notions principales se degagent de cette serie d'observations :

Un comportemcnt physiologiquc et un caractere architectural comnmn peuvent

caracteriser des populntions appartenant a des especes diflerentes.

D\'iutro part, des dilTerences phenotypiques de meme importance peuvent etre

^l^servees, au sujet d'un caractere, aussi bien a Vinterieur d'une espece qu'entre deux especes

distinct es.

B CONFRONTATIONGfiNOTVPE —PHftNOTYPE ET EVOLUTION DES FORMES

I^e but de ccHe etude est de determiner si les unites et sous-unites systematiques eta

^J^es sur la base de I'etude genctique se rctrouvent lors de I'examon du phenotype. Autre



Tableau 2 : Resultats de I'anal

1

EAu I : nesultats de 1 analyiie Ju variance portant sur les inesures de 10 caracteres etudies chez 7 populations d(
Vtyllanthus urinaria du Viet-Nam du Nord. (N.S. : pas de difTercnce sigiuTicative ;

*
: diff6rence significative au seui

-a = 0,95 ;

**
: idem, au seuil 1-a = 0,99 ;

***
: idem, au seuil 1-a = 0,999).

de
1

CARACTERE m. BLOC

LONGUEURDE LA 3E FA.

AU 3e R.P.
1

MB. DE FA
AU 3E R.P.

2

LONGUEURDE LA 3e FA
AU5ER.P.

3

NB.DE F.A.

AU5E R.P.
4

LONGUEURDE LA 3E FA.

AU 7ER.P.

NB.DE F.A.

AU 7ER.P.

5

6

DIAMETREDUR.O.

AUDESSUSDUR.P1
7

HAUTEURTOTALE.DES
COTYLEDONSA L'APEX,

ENFIND'EXPERIENCE

NB.D'AXILLAIRESDEMARRES

ENFIND'EXPERIENCE

8

9

,NOMBRE DE R P ETALES

EN FIN DEXPERIENCE
10

I

I

I

I

II

ill

I

II

I

11

III

I

II

I

II

III

I

II

III

I

III

I

II

1

ANOVA II ANOVA III

EFFET

POPULATION

EFFET FAMILLES DANS

LES POPULATIONS

*
» *
« « «

* *
» *
« « «

« «
« # »
* * *

* * *
* * *
* * *

« « «
* *
« » *

-

* *
*

* *
4t « «
* * *

«t * «
« « 4t

* *

« « »
* * *
* * *

»

N.S.

N.S.
N.S.

N.S.

N.S.

N.S-

N.S.

N.S.

N.S.

»

N.S.

N.S.

N.S

S

N.S

N.S.

.S.

N.S.

N.S
*

N.S
N.S

*
N.S

EFFET

POPULATION
EFFET FAMILLES DANS

LES POPULATIONS

* * *

* *

N.S.

« * *

*

*

« « «

N.S.

* » m

* *

»

» #

* *

*

* * *

*

* «
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Tableau 3 : Coniparaison de la moyenne de 10 caracteres eludics chez 7 populations dii Vict-Nain du Nord
(PI P8b : appellation des diverses populations ; N.S. : pas de difTerence significative ;

***; difl^

rence significative au seuil 1-a = 0,999 ; E.N. ; echelle uornialisee).

CARACTERE

ETUDIE .

PH P8b Ps Pi

M.9t

0-0

• • • *

P

15.6? 15J3 15-84

95110-26 11.64

19_55

58.07
• • •

P6 P/ Pfib P3

W-

—

H
Pi

11.0211-2411-671170

0.0 240 7.09 7.42

N.S.

13.39

25 85

• • • • •

Pu

13-03

0.0

Pi Pfib

4-

13.53 13.73

8-53 12-70

Pb

14.48

26,32

PSbP/ P3 P|i

H-H f—I-

14.4314,89 15.63 1G 90
0.0 299 781 10.22

NS

Pi
+

17.56

20.38
« •

11.4711.6311.82

0-0 3-18 6.96
12.52

20.87
14.44

59.05

« • • • » •

• *

19.28 20.51 20.68

20.43 27.76 28.78
• • • *••

2.172.19

0.0 2.60
* * «

2.52 2.54

45.45 48.05
* * •

166,46

0.0

• • *

202.27 207.51

33.53 38.54
• • »

222-61

52.59

Pi P?

11.45

0.0
14.04 14.06

14.05 14,16

23.43

48.86

P2 Pi
4-

20.45

69.34

22.30

100.0

• • •

Pl4

+

P:
-I-

19.11

88.22
2019

100.0

N.S.

Pz P? Pl

17,24

76.41

17.51

81,31

• « •

Pi;

+

18.54

100,0

h
27.35

84.11

29.79

100.0
• • • • • *

P3 P?
+

16.04

90.85
16.50

100.0

32.66

100.

2.34

100,0

N.S.

266.44 273.21

93.66 100.0

• * •

29-8?

100

18.62

56.76

19.39 19.72 19.80 20.07

71.88 8064 8276 89.92

20-45

1000

LONGUEURMQYE^N£EN

MMDEIA3EFAAUaP3

EchcUe Normalisee

NB MOYENDEFEUILIES
AU RP3

E.N.

LONGUEURMOYENNEEN

MMDELA3f FA AURP5

E.N.

NB. MOYENDEFEUILIES
AURP5

E.N.

LONGUEURMOYENNEEN
MMDELA3f FA AURP7

E.N.

NB.MOYENDEFEUiLLES
AU RP7

EN.

0OiAMETREMOYENDE
L'AOPRINCIPALAU
NIVEAU DUR.R1

E.N.

LONGUEURMOYENNEEN MM
DU R.O PRINCIPAL. OES

COTYLEDONSA L APEX

EN.

NB MOYENDAXILLAIRES

DEMARRESEN FIN

DEXPERIENCE

E.N.

NB. MOYENDERPETALES
ENFINO'EXPERIENCE

E.N.

^ent dit les diflercnces geiietiques constatees correspondent-elles h des expressions pheno-

typiques difTerentes ?

£tude

Commenous I'avons deia eiionce, les dimensions du grain de pollen, tellcs que les

^/racterisent Van der Pluym & Hideux (1977) et IIioeux (1977), sont des caracteres

<iiscriminanls. 11 s'agit de la relation 1/L, 1 ropresentant le diamelre equatorial, L la lon-

gueur de raxe polaire. La methode des ellipses de con fiance appliquee a ces mesures est

suffisammem
< meace pour caracteriser les lignees Radiaires et Si>Irales (sauf chez les tctra-

Ploides a cau.e du manque d'obscrvalions concernant les Radiaires), potir jnger du niveau
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de ploidie (Hubac, 1972) et de la separation des especes (Van der Plum & Hideux, 1977a

ct b) chez les diploides.

2. Etude de I'appareil vegetatif.

a) Le nomhre moyen de feuilles sur It 7® rameau plagiotrope,

Une analyse statistique basee sur I'analyse de variances et la comparaison des moyennes

moiilre que ce noniLre est en general plus eleve chez les Radiaires que cliez les Spirales

(ROSSIGNOL, L., RoSSIGNOL, M., HaICOUR & PiQUEPAILLE, 1984).

Alors que cliez les Spirales ce caractere ne permet pas de separer les tetraploides des

diploides, chez les Radiaires 2 groupes peuvent etre isoles : I'un comprenant les 50 Ri,

I'autre les 100 R et les 50 Rg.

La comparaison du nombre moyen de feuilles d'une part chez 50 Rg et 100 R, d'autre

pari chez 50 S semble done confirnier I'interpretation emise lors de I'etude genetique, selon

laquelle P. urinaria subsp. nudicarpus derivcrait d'un 100 R, et semble indiquer egalement

la nature revertante du groupe 50 R2 + 100 R, vis-a-vis du 50 S.

b) Dimensions des feuilles. Relation enlre la longueur de la feuille et celle de Ventre-nceud.

Belation entre la longueur du rameau plagiotrope et le nomhre de feuilles.

L'analyse discriniinante basee sur les dimensions des feuilles (valeur moyenne de la 5^

et 10® feuille du 7^ rameau plagiotrope) permet egalement de noter que, pour une longueur

de feuille donnee, la largeur est plus faible chez les Radiaires que chez les Spirales. En d'autres

termes, les feuilles des Radiaires sont relativement plus etroites que celle des Spirales.

Une information supplemenlaire est revelee par cette etude : c'est I'existence de sous-unites

ou « formes » a I'interieur des hgnees. On constate, en eflet, qu'il y en a deux chez les Spi-

rales : une a petites feuilles, une a feuilles moyennes et trois chez les Radiaires : une a petites

feuilles, une a feuilles moyennes et une a grandes feuilles.

Ces sous-unites ou « formes » sont confirmees par I'examen de deux relations : ce

de la longueur de la feuille assimilatrice du rameau plagiotrope en fonction de la longueur

de I'entre-nceud et celle de la longueur du rameau plagiotrope en liaison avec le nombre

de ses feuilles assimilatrices. II ressort, d'autre part, que la longueur de I'entre-noeud est en

moyenne plus grande chez les Spirales que chez les Radiaires et que la longueur du rameau

plagiotrope est proportionnelle au nombre de ses fetiilles. On peut remarquer que la distri-

bution de ce dernier caractere est tres etalee chez les Radiaires, en particulier chez ceux

dotes de 50 chromosomes, ce qui reflete, une fois de plus, I'heterogeneite de cette entite.

Pour les individus dont les rameaux plagiotropes ont moins de 20 feuilles etalees, la longueur

de ces rameaux est en moyenne plus grande chez les Spirales que chez les Radiaires, ceci

€tant la consequence de la particularite signalee ci-dessus au sujet de I'entre-noeud. Seuls

les Radiaires presentent des rameaux plagiotropes ayant plus de 20 feuilles etalees et dont

la longueur est superieure a 70 mm.

lie

€. —DISCUSSION

L'analyse des caracteres visiblos du phenotype corrobore parfaitement les resultats

de I'etude genetique et la classification adoptee stir la base des barrieres de reproduction.
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EUe permet, de plus, d'aller plus loin dans la connaissance de la variabilite a rintericur

des unites systematiques reconnues (especes et sous-especes). Les sous-unites etablies se

differencient les unes des autres par un certain nombre de caracteres associes, en particulier

par les dimensions des feuilles du rameau plagiotrope et par la longueur de rentre-na'ud,

la longueur du rameau plagiotrope et le nombre de ses feuilles.

L'une de ces sous-unites qui comprend les populations Radiaires k grandes feuilles,

en particulier cclles « introduitcs » en Guyane frangaise et en Cote-d'Ivoire, a deja fait I'objet

d'une analyse sur la selection naturelle des formes par le climat. II y a, cliez ces planles, un

systeme de regulation aux facteurs climatiques qui se fait, a partir d'une architecture

correspondant au minimum d'entropie, par un reajustement de la surface des feuilles des

rameaux plagiotropes et de leur nombre. Ce qui est conserve, c'est la surface assimilatrice

totale de la plante, ce qui est recti fie c'est la surface foliaire relative du systeme couple,

feuille— entre-noeud, par I'intermediaire de la variation des dimensions foliaires, la taille

de I'entre-nceud restant pratiquement constante.

Dans la deuxieme sous-unite figurent des populations vietnamiennes a feuilles moyennes

appartenant aux deux lignees : Radiaires (R) et Spirales (S). Chez elles, il semble exister

un deuxieme mecanisme chez lequel la rectification de la surface foliaire relative du systeme

couple feuille— entre-nooud se fait par rintcrmediaire de la longueur de I'entre-noeud qui

seule varie, les dimensions de la feuille restant a peu pres constantes. A un long entre-

noeud, correspond une petite surface foliaire relative et vice versa.

Dans ce cas, comme dans le cas precedent, il y a conservation de la surface assimila-

trice totale de la plante.

La troisieme sous-unite est egalement constituee de populations vietnamiennes Radiaires

et Spirales. Ce sont des taxons a petites feuilles qui paraissent depourvus de systeme regu-

lateur. En effet, lorsqu'ils ne sont pas places dans leurs conditions habituelles d'existence,

les individus qui les composent deviennent plus ou moins chetifs : il y a alors diminution

a la fois de leur taille, de celle des cntre-nopuds et de celle des feuilles sur les rameaux plagio-

tropes. Ce sont les populations les plus sensibles aux variations ecologicpies du milieu, ce

^"i expliquerait en partie leur absence hors des limites du centre d'origine. A I'inverse

c'est probablement grace a leur systeme de regulation particulierement perfectionne et

efficace que certaines populations de la sous-espece 50 Ri ont pu migrer loin du centre

<l'origine et coloniser diverses contrees en parllculier d'Amerique et d'Afrique.

IV. —CONCLUSIONSG£n£RALES

.
La plasticite morphologique et ecologlque du P. urinaria L. est un exemple de diffu-

sion adaptive au memetitre que celle citee par Kupfer (1981) au sujet du Jasione cnspa

(Pourret) Samp, largement representee dans le domaine ibero-maghrebien.

Dans cette etude, I'auteur posait la question de savoir « si le polymorphisme et la

^ouplesse ecologique sont concomitants ou independants de la polyploidie ou en d autres

J-^^nies, si la polyploYdisation etait un mecanisme propre a accelercr la speciation D apres

S et si Ton se refere aux caracteres tres tranches des taxons diploides, « 1 essentiel du gra-

>ent morphologique est dejk realise au niveau diploide ».
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Tout en confirmant cette opinion, notre etude donne des elements de reponse a deux

autres questions.

1) Le mecanisme de speciation a-t-il He le meme aux differents nweaux taxonomiques

fligneeSj especes, sous-especes, races) ?

II nous semble evident qu'au niveau infraspecifique, ce sont des phenomenes lents et

progressifs qui assurent la transformation du pool genique commun (Dobzhansky, 1932^

1970 ; Simpson, 1944).

Pour qu'une espece se cree il est necessaire que le flux genique qui connecte les diffe-

rents individus soit interrompu (Mayr, 1963 ; Ayala, 1982). 11 peut s'agir :

Soit d'une barrierc physique qui isole une population ou un ensemble de popula-

tions. C'est le cas actuellement pour celles de Guyane et de Cote-d'l voire (diploi'des 50 Ri

de la race h grandes feuilles), du Venezuela et du Congo (diplcTdes 50 R^ de la race a feuilles

moyennes). La forme du Congo se distingue i>ar une divergence concernant la longueur des

entre-nceuds des rameaux plagiotropes, lesquels sont excessivement petits pour le nombre de

feuilles.

Soit d'un isolement sexuel. Une forme de speciation rapide (Lewontin, 19/4;

White, 1978) ou speciation saltatrice (Guinochet, 1973; Ayala, 1982), peut intervenir

en efFet lors d'un cbangement du niveau de ploidie. Dans ce cas Tisolcment n'est pas realise

par une barriere pbysique mais par une barriere de reproduction.

Une autre forme de speciation a des consequences brutales, se traduisant par un cbange-

ment de tendance evolutive. Ce sont par exemple les differences constatees entre les deux

lignees Radiaires et Spirales. On passe d'un type d'architecture a un autre, correspondant,

tres certainement, h un cbangement de physiologic : plantes dont les rameaux plagiotropes

ont des entre-noeuds relativement grands et un petit nombre de feuilles ovales-arrondies

cbez les Spirales, cedant la place, dans la phase « colonisatrice )) de I'espece collective, a des

plantes dont les rameaux plagiotropes ont des entre-noeuds relativement courts et un grand

nombre de feuilles ovales-allongees (etroites).

II y a un hiatus important entre ces directions evolutives et non progression des formes^

ce qui laisse penser que la dillerenciation S -> R est apparue brusquement. Nous assiini'

lerons ce phenomenc a ce que Grant (1971) appelle une speciation quantique et qui est un

des mecanismes de la micro-evolution.

2) La derniere question qui se pose est : quel est (ou quels sont) les mecanismes qui P^'"

mettent le maintien du polymorpJiisnie ?

—Au niveau infraspecifique.

La comparaison des groupes de plantes possedant ou ne possedant pas de systeme

regulateur, et les barrieres de reproduction, nous incitent a croire que le phenomene de reje

ou eflet maternel, est la premiere barriere pcrmettant Fisolement de la population —r^^^'

II y aurait d'abord eu sensibilisation de la pojuilation d'une race donnee par intercroise-

merit avec des individus d'une autre race entrainanl une serie de rates. Le rejet « d'ongi"*^

maternelle » se prcsente done comme un systeme de triage, propre h faire ] economie d

pertes eventuelles, ct done consorvateur de I'cquilibre d'une population —race.
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Au niveau specifique.

D'apres la definition meme que nous avons utilisee pour I'cspece, la diversite dc ces

unites est maintenue par la presence de barrieres sexuelles infranchissables.

En resume, nous dirons que le complexe P. urinaria est tres diversifie. Sa speciatioa

de type sympatriquc au Viet-Nam est tres originale. On distingue actuellement 4 especes

(50 S, 100 S, 50 R, 100 R) morphologiquement distinctes et genetiquemeul isulees ainsi

que 2 sous-especes encore en voie de diversification dans la sous-section Urinariae.

P. urinaria subsp. urinaria, chez qui les mecanismes regulant la surface foliaire en

fonction des caracteristiques climatiques sont tres perfectionnes, possede un avantage

colonisateur certain.

L'ensemble dcs pbenomenes d'evolution par saut ou par transformations graduelles,

la presence de barrieres reproductrices d'intensite variable, le mode de reproduction dc ces

plantes ainsi que la selection par le climat dans chaque portion de la niche ecologique des

genotypes les plus performants, permettent d'expliquer la structure du complexe P. urinaria

tel qu'il se presente dans la nature.

L'etonnante diversite des morphotypes de ce complexe ainsi que les rapports geneti-

ques qui existent entre eux font de cette plante un excellent materiel pour la comprehen-

sion des phenomcncs de speciation. En outre, au travers des divers types d'incompatibilite

qui se manifestent entre populations, P. urinaria ouvre la voie d'une maniere originale

sur les possibilites d'analyse biochimiquc et genetique des dilTerentes etapes de la morpho-

genese des vegetaux superieurs.
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ANNEXES

RECAPITULATION DES i^RlNCIPAUX RfiSULTATS CONCERNANTLES CROISEMENTS
EFFECTIVEMENT RfiALISfiS

TABLEAU I : Renseignements concernant les diverses populations de P. urinaria utilisccs lors des
croisements. fR. D.V.N. = Republique democratique du Viet-Nam).
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ANNEXES1 a 8.

Tableaux recapitulatifs des divers resultats obtenus a la suite des croisements effectivement

realises soil a I'interieur d'un groupe de taxons, soit entre 2 groupes de taxons differents. Chacune

des cases correspond a un croisement donne :

la valeur notee en haut a gauche correspond a la moyenne des maximums des taux de

nouaison releves pour cbaque pied mis en experience
;

celle placee en haut a droite est une indication quantitative du nombre de fruits formes

obtenus, en moyenne, sur 1 pied etudie :

: moins de 12 fruits/pied

+ : 20 fruits/pied
+ + : 40 a 50 fruits /pied

+ -|-4- : plus de 50 fruits/pied

—rindication centrale « Fruits tombent » veut dire que Ton a a faire a des fruits tombant

tot, bien avant maturite avec des graines mal formees et vides. ((Fruits et Graines )) correspondent

au fait que Ton a recolte des fruits bien formes contenant des graines exterieurement normales.

Dans le bas de chaque case :

de graines semecs, exterieurement normales
;

A

rindication qui lui fait suite correspond au contenu des graines non germces (celles-ci ont

ete dissequees si elles n'avaient pas germe, apres un sejour de 8 a 11 semaines sur papier filtre

humide, en boite de Petri a 26«C ± 1).

A -|- E bloques = graines exterieurement normales contenant un albumen et un embryon

ne se developpant pas
;

vides = graines non germces dont plus de 95 %sont depourvues d'albumen et d'embryon

ANNEXES1' k 8'.

Tableaux recapitulatifs batis de la memefagon que les precedents, mais indiquant si I'hybnde

a ete ou n'a pas ete obtenu et, dans TafTirmative (H), on trouvera quelques unes de ces caracteris-

tiques.

L'absence d*hybride est indiquee par un zero.
Une case sans aucune inscription veut dire, dans ces tableaux et les precedents, que le croise-

ment n'a pas ete realise.

Annexe 1-1'
: 50 R X 50 R

Annexe 2-2'
: 50 R X 100 S

50 R X 100 R
50 R X 50 S

Annexe 5-5' : 100 S X 100 S

Annexe 6 100 S X 50 R
100 S X 100 R
100 S X 50 S

Annexe 3-3' : 50 S X 50 S

Annexe 4-4'
: 50 S X 100 S

50 S X 100 R
50 S X 50 R

Annexe 7-7'
: 100 R X 100 R

Annexe 8-8' : 100 R X 50 R
100 R X 100 R
100 R X 50 S
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ANNEXK 4. ANNEXE 4
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P
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ANKEXf; 6. ALONG IOC S s X 50 R ou 100 H ou 50 S TAK DAO
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->s
13

13 A 13 B *9 10

h

53 E
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Fruits petits
„ toabent

Fruits petits
tombent

10

Fruits petits
- toiabent
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14
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55 A
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40 +
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8
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Graines
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Petits fruits
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10 25 G

Fraits petits Gros fruits

tombent Graines

C vides

17
Fruits
Graines

^ vides

Pas de tableau 6' car aucun hybride n'a ete obten-j lors de ces types de croisenients.
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ANNEXE 8. 100 R X 50 R ou' 100 3 ou 50 S
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